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１章	 序論	 
 
	 経済活動が加速的に拡大しているのに伴い、広範な領域にわたって環境の改
変、貴重な環境の消失などが懸念されている。このような状況を背景に、過度
の環境への負荷を制限すべく、法的な整備も進められて来た。環境保全に関す
る基本的となる事項を定めている環境基本法では、環境からの恵みを人類が将
来にわたって享受できるよう、生態系が微妙な均衡の上に成り立っているとの
認識のもと、人間活動による負荷のために環境が損なわれることを科学的な知
見の充実により未然に防ぐことを目指している。 
	 日本文化の特徴の１つとして、昆虫に対する関心の強さをあげることができ
る。特に発光生物であるホタル類は古くから日本文化の中で人々に親しまれて
きており(Oba et al. 2011)、日本において特に強い関心を集める生物の１つとな
っている(Takada 2010)。さらに、そのホタル類のなかでも人気の高い種が、ゲ
ンジボタル、ヘイケボタル、ヒメボタルとされている(Takada 2011)。ホタル類
は、世界に 100 属 2000 種以上記載されているが(Lewis & Cratsley 2008)、こ
のうち日本に生息するホタルは 49 種である (Kawashima et al. 2005; 
Kawashima et al. 2003)。ホタル科の昆虫は、幼虫ステージを陸上で暮らすか
水中で暮らすかによって、それぞれ陸生ホタルと水生ホタルに大別される。従
来、ホタルといえばゲンジボタルやヘイケボタルといった水生ホタルが代表的
な種だったが、近年では陸生種の観察も盛んになってきており、発光が美しく
分布域も広い本種は注目される種の一つとなっている(大場 2010)。これまでホ
タルというと水生ホタルの研究が盛んにされてきたため陸生種に関しては保全
の基礎となる情報が不足している状態である。そのため陸生ホタルの研究の重
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要性と必要性が高まっている。 
	 ヒメボタル Luciola parvula (以下、本種) は生活史の全段階を陸上ですごす
陸生ホタルの一種である。日本のホタル科の昆虫のうち幼虫が水中で生活する
水生ホタルに、ゲンジボタル、ヘイケボタル、クメジマボタル L. owadai の 3
種が、また半水生と推測されるホタルにスジグロボタル Pritolycus sagulatus 
sagulatus がいる (大場 2004) が、これらを除く 45 種はほぼ全てが陸生ホタル
であると推測されている。これまで、ホタルの保全というとゲンジボタル、ヘ
イケボタルが主流であったため、陸生ホタルについては保全のために必要とな
る情報が不十分であり、有効な保全策を計画することが困難である。また、本
種と同じ属にはツシマヒメボタル  L. tsushimana、ヤエヤマボタル  L. 
filiformis yayeyamana が、同じホタル亜科 (Luciolinae) には Luciola 属に近
縁なスジボタル属 (Curtos) があり、島嶼地域の固有種となっているものが多く、
それぞれの生息地での保全が望まれている。 
	 本種の生活史の概要は以下のとおりである。本種は地域によって異なるが、
早い地域で 4 月から、遅い地域で 8 月の間に産卵時期を迎える。土中で孵化し
た幼虫は、地表を歩行して陸生貝類などを捕食し、1 年から数年で成虫になる。
成虫の発生期間はおおむね 1 ヶ月と考えられる。成虫個体の寿命は、飼育条件
下において 7~10 日と報告されている(大場 2004)。成虫は摂水のみ行い、摂食
はしないものと考えられている。成虫ステージについては第 2 章で、幼虫ステ
ージについては第 3 章で詳述する。 
	 ホタル類は探雌方法から、性フェロモンによって雌を探すケミカルコミュニ
ケーション型のホタル、および発光コミュニケーション型のホタルに分類され
る(大場 1986)が、本種は後者で、雄成虫が夜間に飛翔発光しながら雌を探す。
一方、雌成虫は後翅が退化していて飛ぶことができず、地表で発光し、雄を待
つ(大場 2004)。雌成虫は後翅が退化するために移動性が低いものと推測され、
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本種の個体群は地域固有性が高いものと考えられる。 
	 近年、本種の生息地では、個体数の減少や個体群の絶滅が報告されており(川
副 2003; 畚野 et al. 2010)、各地で個体群の絶滅が危惧される。しかしながら、
本種の保全に必要となる基盤的な情報は不足している。不完全な情報にもとづ
く保全策の実施は、所期の目的を達成できないばかりか、逆効果をまねく可能
性がある。例えば、愛知県名古屋市天白区の相生山緑地の事例(小原 2010)では、
本種の生息地内部に道路を敷設する工事に当たり、本種に対する影響を軽減す
るために、成虫の目撃頻度をもとにした分布密度の調査が行われ、この調査結
果にしたがって当初の計画の変更案が示された。しかし、その後、市民による
大規模な幼虫の分布調査により、変更によって逆に密度の高い場所に道路が造
られる計画となった可能性が示された。これは、最初の分布調査で、分布の指
標として成虫の発光個体の目撃頻度が用いられ、幼虫の空間分布を調べなかっ
たことが原因である。幼虫期は生活史全体の中に占める期間が長く、摂食を行
う唯一のステージであるため、保全に当たっては幼虫期への対応が特に重要で
あると考えられる。 
	 本種の研究成果に関しては、定期的にヒメボタルサミットが開催され、情報
交換が行われてきた。集会には大学･博物館や研究所などの専門機関に所属する
研究者から、小中学校のクラブの生徒などアマチュアまで、様々な参加者が参
加する。このようなネットワークの存在は、保全に有用な知見を広く知っても
らい環境保全の実施につながる世論の高まりにもつながると期待され、市民の
力を保全活動に活かすことを考えたとき、本種の研究の強みともなっている。 
	 本種の生息地は最近になって発見されることもあり(朝日新聞デジタル 2014
年 7 月 23 日)、未だに未発見のものも多いと推測されるが、生息地が早期に発
見されること、必要な知見がそろっていることで、保全が加速的に進むことが
期待できる。 
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 本研究では、本種が最重要保護生物 (カテゴリーA) に指定されている千葉県
において(千葉県レッドデータブック改訂委員会 2011)、成虫時期と幼虫時期の
個体群動態について調査を行いまとめたものである。本論文では、第 2 章で成
虫の個体群パラメータおよび、雌の移動について、第 3、4 章で幼虫の活動性や
移動分散とそれに影響を及ぼす環境要因について、第 5 章で成虫の分布規定要
因と千葉県における分布推定を扱っている。これらは、保全のための情報不足
を補い保全を推進する上で重要な基盤となる部分である。つづく総合考察では、
本研究を活かして保全を行うにはどうしたらよいか、また今後の展望に関する
指針を示すことを試みた。 
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２章	 成虫発生時期の個体群動態	 
	 
	 本章の内容は、雑誌掲載の形で刊行する計画があるため公表できない。５年
以内に出版予定。 
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３章	 幼虫の活動性と林分スケールにおける空間分布	 
 
	 幼虫時期を含めた従来の本種の生活史に関する知見は以下の通りである。飼
育実験によると雌 1 個体あたりの産卵数は平均約 60 個とされる(三矢 2001)。
産卵後、卵は約 20 日で孵化する(三矢 2001)。幼虫の生息場所は地中および地
表で、餌は主に陸貝類だと推測されていたが (大場 2004)、最近、ミミズ類やワ
ラジムシ類などの土壌動物の死骸も餌資源として利用している可能性があるこ
とが報告された(西嶋 et al. 2010)。終齢幼虫までの脱皮回数は定かでなく、5 齢
幼虫 (全て雌) が蛹化した記録 (高津 1998) がある一方で、8 齢まで達する個体
も確認されている(西嶋 et al. 2010)。終齢幼虫は土中で蛹化する(大場 1976)。
蛹期間に関する報告は少ないが、成虫発生期間の約 1 ヵ月前から幼虫が採集で
きなくなること(安岡拓郎 私信)、飼育下において 5 月下旬に潜土した幼虫 (雄) 
が、6月10日に羽化した例 (大場 1976) から1ヵ月より短いものと推測される。
化性に関しては様々な報告があり、陸貝類を給餌した飼育例では羽化までに 3
年 (名和 1939)、2 年 (大場 1976)、1 年 (三矢 2001)  を要したという記録が
ある。野外でも成虫発生期間中に 1 齢幼虫とくらべて明らかに体サイズの大き
い個体が発見されることから(栗林 1998; 神田 1935)、発育に複数年を要する個
体が存在するものと考えられる。これに対し、成虫の発生期間は短く、野外に
おける観察 (三矢 2002; 川副 2003) からおおむね 1 ヶ月と考えられる。成虫
個体の寿命は、飼育条件下において 7~10 日と報告されている (大場 2004)。成
虫は摂水のみ行い、摂食はしないものと考えられている。本種は発光コミュニ
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ケーション型のホタルであり(大場 1986)、雄成虫が夜間に飛翔発光しながら雌
を探す。一方、雌成虫は後翅が退化していて飛ぶことができず、地表で発光し、
雄を待つ (大場 2004)。雌成虫は後翅が退化するために移動性が低いと推測され
ることから、本種の個体群はそれぞれ地域固有性が高いと考えられる。 
	 幼虫期は生活史全体の中に占める期間が長く、摂食を行う唯一のステージで
あるため、保全に当たっては幼虫期への対応が特に重要である。本章では、第
２章と同じ林分で、幼虫の林分内における空間分布と活動性を調べ、これらに
影響する環境要因の解析を行った。分布に関する情報は生息地を保全する上で
鍵となる要因を把握するために、また、活動性に関する情報は実地調査を効果
的に行う際にのぞましい条件を把握するために、それぞれ役に立つと期待され
る。 
 
方法 
トラップの配置と調査区のデザイン 
	 調査は、千葉県鴨川市内浦のスギ社寺林 (約 1 ha) 林床に設定した 35 m × 
50 m の調査区で行った。調査地での成虫発生時期は、6 月初旬から 7 月初旬に
かけての約 1 ヶ月である(小林 & 刈込 2006, 2007)。千葉県では 2004 年になっ
てようやく本種の生息が確認されたが(倉西 2004)、発見された生息地は今のと
ころ南部の一部地域に限られている (千葉県レッドデータブック改定委員会 
2011)。 
	 幼虫の捕獲にはベイトトラップを用いた。トラップは、容量 50 ml のコニカ
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ルチューブ (Becton, Dickinson and co.：コニカルチューブ 2070) の蓋に 5 mm
径の穴を 3 箇所あけて作成し、湿らせたお茶パックで包んだ約 1 cm 角の解凍
した冷凍イカを入れた。 
	 調査区は 5 m × 5 m の合計 70 個の方形区 (7 × 10) に分割し、分割した方
形区において、配置間隔 (5 m、50 cm) を変えてトラップを設置した (図 3-1)。 
	 5 m 間隔でのトラップ設置期間は 2009 年 11〜12 月、2010 年 1〜2 月、2〜3
月、5 月、7〜8 月、10〜11 月 (計 89 日) であった。トラップは 70 個の方形区
の中心に 1 個ずつ配置した。なお、2009 年 12 月の調査のうち計 10 日は、各方
形区を 4 分割した区画 (2.5 m × 2.5 m) の中心に 1 個ずつ、計 280 個のトラッ
プを設置して、同じ方形区内の 4トラップの合計をその方形区の捕獲数とした。 
	 50 cm 間隔でのトラップ設置期間は 2010 年 5 月の計 6 日で、70 方形区のう
ち 2 区画 (B8、D3) の内部に、それぞれ 121 個のトラップを格子状 (11×11) に
配置した。さらに、それぞれのトラップを中心とする 50 cm × 50 cm の方形
区 (以下、小方形区) を設定した (図 3-1、点線)。 
	 トラップ設置日の翌日から、ほぼ毎日、各トラップの捕獲数を確認し、一晩
あたりの捕獲数を記録した。捕獲された幼虫は調査区には戻さず、十分湿らせ
たキッチンペーパーを敷いたタッパーで飼育した。 
 
幼虫の体サイズの測定 
	 飼育保管した幼虫のうち、2009 年 11 月、2010 年の 3〜4、5、10、11 月の
調査期間に捕獲されたもので、死亡せずに研究室に持ち帰ることができた個体
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は、マイクロメーター付き実体顕微鏡を用いて、前胸背版の最大幅を測定した。
これをもとに各調査期間の体サイズの頻度分布図を作成し、体サイズの季節変
化を調べた。 
 
環境条件 
	 解析に用いた環境条件は、地温、土壌水分量、下層植生の被度、日射量であ
る。なお、トラップによる幼虫の捕獲の際、落ち葉が溜まった場所でもよく採
れるとされるが (安岡拓郎 私信)、調査地の林床ではスギ針葉のリター層が均一
に発達していたため、今回の調査では測定の対象としなかった。 
	 地温 (℃) は、調査日の朝、トラップの捕獲数を確認する前に、デジタル温度
計 (株式会社佐藤計量器製作所：防水型デジタル温度計 SK-250WP) を用いて
各トラップの近傍 1 地点にプローブ (約 20cm) を挿して計測した。測定日は、
5 m スケールで 2010 年 1〜11 月の合計 69 日、50 cm スケールで 2010 年 5 月
の合計 6 日であった。 
	 土壌水分量 (％) の測定は、各調査日にデジタル土壌水分計 (Campbell 
Scientific Australia Pty. Ltd.：HydroSense、12 cm プローブを使用) を用いて
行った。5 m スケールでの測定では、トラップ近傍 4 地点を計り、最大値を採
用した。これは測定時に土中の石や木片などによって、水分量が過小に計測さ
れることがあるためである。一方、50 cm スケールでの測定の際は、攪乱防止
のためトラップ近傍 1 地点のみを計測した。測定日は地温と同様である。 
	 下層植生の被度は、方形区・小方形区 (図 3-1) ごとに、目視により 20%括約
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の 5 段階 (1〜5) で評価した。評価は、5 ｍスケールで 2009 年 11 月、50 cm
スケールで 2010 年 5 月に行った。調査林分はスギ林であり、林床の下層植生は
ほとんどが常緑のシダ類であったため、季節による影響は少ないものと考えら
れた。 
	 日射量は、各トラップの近傍 1 地点に簡易積算日射量測定フィルム (株式会
社大成イーアンドエル：オプトリーフ橙 O-1D) を設置し、曝露後と曝露前の光
の透過率 (％) の差で評価した。フィルムは約 2 cm 幅に切り、地面からの高さ
が 5~10 cm 程度で水平になるように、打ちつけた木杭の頭に取り付けた。測定
は各トラップの近傍 1 地点で、暴露期間は 2010 年 11 月 12 日から 12 月 23 日
までの 44 日間とした。透過率は、簡易透過率測定器 (株式会社大成イーアンド
エル：T-METER THS-470) で測定した。 
 
空間分布の解析 
	 ①5 m スケール、②1 m スケール、③50 cm スケールのそれぞれについて分
布の集中度を推定した。推定には森下の Iδ 指数 (Morisita 1959)、IB 指数 
(Morisita 1962) を用いた。森下の Iδ、IB 指数は、サンプルの平均値の大小によ
って値が変化しないため、トラップの設置期間や配置間隔が異なる調査の間で
分布様式を比較することができる。いずれの指数も、ランダム分布で 1、集中分
布で 1 より大、一様分布で 1 より小となる。IB 指数は、扱う対象が二項分布に
近いときに用いられる。①〜③での比較のため、推定には各スケールとも 5 月
の調査 (計 6 日) の累積捕獲数のみを用いたが、期間が短く捕獲が二項分布に近
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似できると考えたため、IB 指数を用いた。また、①の 5 m スケールに関しては、
確認のために全調査期間 (2009年 11月〜2010年 11月) の累積捕獲数について
も、別途、Iδ指数を用いた推定を行った。 
	 分布に影響を及ぼす環境要因の解析には、空間スケール (解像度) 別に以下の
方法を用いた。なお、以下の統計処理には、すべて R 2.8.1 (R develom ment core 
team 2008)を使用した。 
	 ①5 m スケール；5 m スケールでトラップを設置した全期間の各方形区の累
積捕獲数を応答変数とし、それぞれの方形区の地温、土壌水分量、下層植生の
被度、および日射量を説明変数とする一般化線形モデル (generalized linear 
model；GLM) を構築した。さらに赤池情報量基準 (Akaike's information 
criterion (AIC): Akaike 1973)を用いたモデル選択を行い、環境要因を解析した。
GLM の分布関数には負の二項分布を用いた。なお、使用した環境要因のうち地
温と土壌水分量の値は、各方形区で行った全測定日 (計 69 日) の値の平均とし
た。 
	 ②1 m スケール；50 cm スケールで配置したトラップから、互いに隣接する
小方形区 (50 cm × 50 cm) 4 つを一組としてまとめ、1 m × 1 m の方形区
50 区画に再配列した。新しく設定された方形区 (1m×1m) 内の 4 トラップの
合計捕獲数をその区画の累積捕獲数とし、応答変数とした。説明変数は、4 つの
小方形区の環境条件 (地温、土壌水分量、下層植生の被度、日射量) の値の平均
とした。地温と土壌水分量は、①と同様、全測定日 (計 6 日) の平均値を用いた。
121 個のトラップのうち、再配列できなかった端の 21 個のデータは解析に用い
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なかった。モデルは、調査区の違い (B8 / D3) をランダム要因とした一般化線
形混合モデル (generalized linear mixed model；GLMM) を使用した。捕獲数
が少なかったため、採れた場所の値を１、採れなかった場所の値を 0 とする 2
値変数に変換し、分布関数には二項分布 (ベルヌイ分布) を使用した。 
	 ③50 cm スケール；各小方形区の累積捕獲を応答変数、環境条件を説明変数
とし、GLMM (ベルヌイ分布) の構築と AIC によるモデル選択を行った。用い
た環境要因、ランダム要因、および捕獲数の 2 値変換は②と同様である。 
	 なお、多重共線性が生じることを防ぐため、モデル選択で複数の変数を含む
モデルが最適モデルとして選択された場合は、選択された変数を２ペアずつと
って、ピアソンの積率相関係数とその有意性を調べ、相関関係を持つペアが見
つかった場合、ペアのうち片方だけを採用した。採用する変数は、得られるモ
デルの AIC がより低くなるように決めた。 
 
活動性に影響を与える環境要因の解析 
	 5 m 間隔で 70 個のトラップを設置した各調査日について、総捕獲数と環境条
件との関係を調べ、幼虫の活動性に影響を与える環境要因を解析した。調査日
のうち前日の捕獲状況が確認できなかった日のデータは解析から除外した。デ
ータは、2010 年 1〜2 月、2〜3 月、3〜4 月、5 月、7〜8 月、10 月、11 月の期
間 (計 67 日) のものを使用した。 
	 各調査日の捕獲数を応答変数とし、地温、土壌水分量、前日の降雨の有無 (0 / 
1) を説明変数としたGLMM (ポアソン分布) の構築とAICによるモデル選択を
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行った。地温と土壌水分量は、各調査日に前述の方法で計った全 70 方形区の平
均値を用いた。前日降雨の有無は、調査日の朝の林床の湿り具合と、気象庁の
アメダス観測地点 (鴨川) データ (「過去の気象データ検索 (気象庁) 」、
http://www.data.jma.go.jp/obd/stats/etrn/、2012 年 7 月 10 日確認) をもとに、
前日の日没後から調査日の日の出までに降雨があったと判断された場合に 1、な
かった場合に 0 とした。本種では成虫の初見日と、気温および降水量の関係が
指摘されている (三矢 2002) ことから、これらの変数を使用した。また、連続
する調査期間は同じグループとし、期間の違いをランダム要因として扱った。
これは、各調査期間で、個体群の齢構成が異なり、このことが捕獲数に影響を
及ぼしている可能性が考えられたためである。 
 
結果 
捕獲された幼虫の体サイズ分布 
	 各調査期間に捕獲された幼虫の前胸背板最大幅のヒストグラムを図 3-2 に示
す。調査時期ごとのヒストグラムはおおむね一山型を示した (図 3-2 (A~E) )。
2010年 6月には、捕獲後に飼育していた幼虫のうち 1個体 (雄) が蛹化したが、
蛹化前の前胸背板最大幅は 1.8 mm だった。この幼虫は飼育期間中、蛹化まで
に 1 度も脱皮しなかった。 
分布を規定する環境要因の解析 
	 空間スケール別の捕獲数の分布を図 3-3 に示す。期間中に捕獲された幼虫の
総捕獲数は、5 mスケールで147個体 (図3-3(A))、50 cmスケールで10個体 (B8
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区、図 3-3(B)) と 4 個体 (D3 区、図 3-3(C)) だった。 
	 各空間スケールにおける幼虫の分布様式 (5 月) の推定結果を表 3-1 に示す。
①5 m スケールでは集中分布 (IB = 2.245、n = 68、F = 1.19、p = 0.14)、②1 m
スケールでは一様分布 (IB = 0.549、n = 50、F = 1.11、p = 0.28)、③50 cm ス
ケールでは集中分布 (IB = 2.659、n = 242、F = 1.47、p < 0.0001) を示した。
また、5 m スケールにおける全期間の累積捕獲数は集中分布 (Iδ = 1.448、n = 70、
F = 1.96、p < 0.0001) を示した。 
	 累積捕獲数を環境要因で説明するモデルについて、空間スケール別のモデル
選択結果を表 3-2 に示す。まず、①5 m スケールの変数間では、地温と土壌水
分量 (相関係数 = -0.514、p < 0.0001) 、下層植生の被度と日射量 (相関係数 = 
-0.460、p < 0.0001) との間に有意な相関が認められたため、これらの変数は同
時にはモデルに使用しなかった。なお、被度と地温の間にも有意な正の相関が
みられたが (相関係数 = 0.390、p < 0.001) が、相関係数が前 2 者よりも小さく、
生態学的な関係を説明できないことから、これらの相関は考慮しなかった。そ
の結果、地温と被度を説明変数としたものが最適モデルに選ばれた。地温と被
度は、いずれも統計的に有意に正の影響を持っていた (p < 0.05)。また、尤度比
検定の結果、最適モデルは統計的に有意だった (p < 0.0001)。②1 m スケール
では日射量のみのモデルが最適モデルとなった。日射量は、累積捕獲数に対し、
有意に負の相関関係を持っていた (p < 0.001)。③50 cm スケールでは、捕獲数
と有意に関係する要因は検出されなかった。 
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活動性に影響を与える環境要因の解析 
	 図 3-4 に調査期間中の各調査日の捕獲数と地温、降雨日を示す。2010 年 1〜2
月に 4 個体 (0.1 個体/日)、2〜3 月に 7 個体 (0.9 個体/日)、3 月に 22 個体 (1.6
個体/日)、5 月に 12 個体 (2.0 個体/日)、7〜8 月に 0 個体 (0.0 個体/日)、10〜11
月に 20 個体 (1.7 個体/日) が捕獲された。冬季 (1〜2 月) と夏季 (7〜8 月) に
は捕獲数の減少がみられた。 
	 各調査日の捕獲数と環境要因の関係を解析した結果、土壌水分のみのモデル
が最適モデルとなった (表 3-3)。土壌水分と捕獲数との間には有意な正の関係が
認められた (p < 0.001)。GLMM のランダム効果は産卵期直後に当たる期間 (7
〜8 月) から蛹化前の期間 (5 月) へと増加する傾向を示した (表 3-4)。 
 
考察 
幼虫の齢と季節がトラップの捕獲に及ぼす影響 
	 飼育下で前胸背板最大幅が 1.8 mm の幼虫 (雄) が蛹化した。また、本種の成
虫は雄の方が体長が大きく(大場 2004)、雌の終齢幼虫はこれよりも小型だと考
えられる。これらのことと、捕獲された幼虫の前胸背板最大幅が平均値 1.8 mm、
最小値 1.3 mm、最大値 2.2 mm で一山型の分布だったことから、捕獲された幼
虫のほとんどは終齢幼虫であったと推測される。終齢前の幼虫が捕獲されなか
った理由は不明だが、移動性や餌の選好性が異なっている可能性、使用したベ
イトや設置方法など、トラップの捕獲特性が原因となっている可能性が考えら
れる。 
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 幼虫は 2010 年 7〜8 月および 10 月にはほとんど捕獲されなかったが (図 3-4 
(E, F) )、これは本種の千葉県における産卵時期が 6〜7 月であり、産卵時期から
10 月までの間に終齢に達している個体が少なかったことに関係しているものと
考えられる。11〜12 月の調査では捕獲数が急激に増加し (図 3-4 (G) )、この時
期から終齢に達し始めると推測される。1〜2 月にはいったん捕獲数が減少した
が、関東地方では冬季に乾燥することが関係している可能性が考えられる (図
3-4 (A, B) )。その後、3 月以降 5 月まで捕獲数は増加したが、降水により乾燥が
弱まったことが原因と推測される (図 3-4 (C, D) )。これらの捕獲の季節消長は、
GLMM のランダム効果とも概ね一致した(表 3-4)。また、年間を通して、捕獲
した個体を除去した影響は翌日以降みとめられず、除去による悪影響はないも
のと考えられる。 
 
空間スケールと分布の集中度 
	 5 m の空間スケールで幼虫は集中分布を示し、地温と下層植生の被度とが幼
虫の累積捕獲数と有意に関係していたことから、本種の幼虫はこの空間スケー
ルにおいて、好適な環境を選択し集中分布している可能性が示唆される。本種
の幼虫は光りを強く嫌うとされており(大場 2004)、下層植生の発達している場
所を選ぶことは負の走光性に関係している可能性が考えられる。また、地温と
正の相関がみられたが、ゲンジボタルでは、成長限界温度内で、温度が高いほ
ど卵の孵化日数 (Yuma 1984) や蛹期 (守屋 et al. 2009b) が短くなることが報
告されている。このため、温度が高いことが卵や幼虫の成長にとっても有利で
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あり、幼虫自ら、あるいは雌成虫が産卵場所を決める際に暖かい場所を選択し
ているものと考えられる。さらに本種の餌生物の 1 種と考えられているナミコ
ギセル Euphaedusa tau tau の飼育報告では、飼育場所として日陰で比較的暖
かな場所が適しているとされており(鈴木 1995)、餌生物が好む環境条件とも関
係している可能性が考えられる。 
	 1 m の空間スケールでは、日射量が負に関係していた。1 m スケールでは幼
虫はランダム分布と有意差がない一様分布と推定されたが、これは林床の日射
量の空間分布に影響され、日射量の少ないところを選択している結果と考えら
れる。 
	 今回の調査では分布と土壌水分量との間に関係がみられなかったが、調査地
はスギ林の比較的湿潤な林床であり、調査地全体が必要な水分条件を満たして
いたために関係が表れなかったことも考えられる。本種は草地 (大場 2004)、河
川敷(八木 2007; 大場 2004)、畑(今城 2006)などでも生息が確認されており、
乾燥しやすい環境では、土壌水分条件が局所的に重要な分布規定要因としては
たらく可能性も否定できない。 
	 一方、50 cm の空間スケールにおける分布は集中分布と推定されたが、統計
的に有意な環境条件は検出されなかった。このスケールでの集中分布は、餌の
分布など一時的な空間分布に影響された可能性が考えられる。 
	 これらのことから、本種幼虫が選好している環境は 5 m スケールでモザイク
的に存在し、1 m スケールでミクロハビタットとして適した環境があれば十分
であると考えられる。ただし、5 m スケールでのハビタット選択が幼虫自身に
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よって行われているのか、産卵場所に起因するのかは不明である。また、1 m よ
りも小さいスケールの分布は、餌などの一時的な資源分布に影響されて、集中
分布を示すものと推測される。 
 
活動性に影響する要因 
	 捕獲消長を説明するモデルの選択では、土壌水分量のみのモデルが最適モデ
ルに選ばれた (表 3-3)。今回の結果から、本種の活動性は水分条件と深く関係し
ており、降雨後、日数が経過しても土壌に水分が十分保持されていれば活動で
きるものと推測される。カタツムリ類では、活動期に環境の湿度が低下すると、
殻口と付着物との間を皮膜で被って休眠することが知られており(Howes & 
Wells 1934; 梅沢 et al. 1973)、本種の餌とされる小型の陸貝類も乾燥時には落
ち葉などに付着して休眠していると考えられる。ヘイケボタルの幼虫は、餌生
物であるカワニナ Semisulcospira libertina を狙う際、活動時、貝殻から出て
いる軟体部を咬んで襲い、一度目の攻撃が成功せずに貝が軟体を引き込めた場
合は、再び軟体部が出るのを待って攻撃することが観察されている(大場 2009)。
三矢 (2002) も指摘しているように、土壌水分量が高い期間に活動することは活
動している陸貝類を見つけて攻撃する上で効率的であると考えられる。 
 
効率的な生息状況や産卵場所の把握 
	 本種の保全策を策定するためには、幼虫の生息場所を特定することが重要で
あるが、これまでに幼虫の生息場所を研究した例は少ない(小原 2010; 松田 et 
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al. 2010)。これは、幼虫の生息場所を調べることが容易でなかったことに関係
しているものと推測される。今回の結果から、成虫の発生時期に発光個体が見
られた周囲で、晩秋から羽化一ヶ月前までの間に、下層植生が繁茂し比較的地
温の高い場所にトラップを設置すれば、効率的に繁殖場所を特定することが可
能と考えられる。また、時間的な捕獲消長と土壌水分量との間に関係が見られ
たことから、冬季でも散水などによって人工的に土壌水分量を上げて捕獲率を
高め、より精度の高い推定を行うことも考えられる。ただし、特に捕獲率を高
めて調査を行う場合、散水を最小限にとどめることや、捕獲した幼虫を捕獲地
点に戻すことなど、攪乱に繋がらないよう配慮することが望まれる。幼虫は集
中分布をしていることから、より細かなスケールの分布を把握する必要がある
場合は、長期間、かつ高密度のトラップの設置が必要だろう。 
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? 3-1 ??????? (5 m?1 m?50 cm) ????????????????
????***; p < 0.001?**; p < 0.01?*; p < 0.05?n.s.; ?????? 
 
  ?????? Spatial scale 
  5 m 1 m 50 cm 
???? ?? clumped (n.s.) ?? uniform (n.s.) ?? clumped *** 
Distribution pattern IB = 2.245 IB = 0.549 IB = 2.659 
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表 3-2 最適モデルとして選択された変数と、その係数および有意確率。空間ス
ケール別 (5m、1m、50cm) に示した。有意確率は、***; p < 0.001、**; p < 0.01、
*; p < 0.05、n.s.; 有意でない。応答変数は各スケールにおける累積捕獲数。 
 
???? ?????? Spatial scale 
Variables 5 m 1 m 50 cm 
(?? Intercept) -12.29 * -2.023 *** — 
?? Soil temperature 0.97 * — — 
???? Soil moisture — — — 
?? Undergrowth coverage 0.26 ** — — 
?? Solar insolation — -0.18 *** — 
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表 3-3 最適モデル (GLMM) として選択された変数と、その係数・有意確率 
(***; p < 0.001、**; p < 0.01、*; p < 0.05、n.s.; 有意でない)。応答変数は、各
調査日の総捕獲数。 
 
???? ?? 
Variables Coefficient 
(?? Intercept) -8.59 *** 
?? Soil temperature — 
???? Soil moisture 0.12 *** 
???? Prev. Rainfall — 
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表 3-4 応答変数を各調査日の総捕獲数とした最適モデル (GLMM) における、
各調査期間のランダム効果。おおむね 7〜8 月 (産卵期直後) から 5 月に向けて
効果が増大する傾向を示した。 
 
???? ?????? 
Investigation intervals Random effect 
1 ~ 2? Jan. ~ Feb. 0.457 
 
2 ~ 3? Feb. ~ Mar. 0.826 
 
3 ~ 4? Mar. ~ Apr. 1.224 
 
5? May 1.340 
 
7 ~ 8? July ~ Aug. -1.958 
 
10? Oct. -1.746 
 
11? Nov. 0.516   
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図 3-1 調査区とトラップ (×) の配置。5 m スケールの調査では、各方形区の中
心にトラップを 1 個ずつ配置した (期間; 2009 年 11〜12 月、2010 年 1〜2 月、
2〜3 月、3〜4 月、5 月、7〜8 月、10 月、11 月)。50 cm スケールの調査では、
B8 と D3 の 2 つの方形区に、それぞれ 50 cm 間隔で 121 個 (11 × 11) のトラッ
プを配置し (期間; 2010 年 5 月)、各トラップを中心とした 50 cm × 50 cm の小
方形区 (点線) を設定した。 
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図 3-2 幼虫の調査期間別の前胸背板最大幅分布。調査期間は、(A) 2009 年 11
〜12 月、(B) 2010 年 3〜4 月、(C) 2010 年 5 月、(D) 2010 年 10 月、(E) 2010
年 11 月。ヒストグラムの階級幅はマイクロメーターの目盛に対応。 
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? 3-3 ?????????????????(A) 5 m???????? (???
??2009? 11??2010? 11? (? 89?) )?(B, C) 50 cm????????? (?
????2010? 5?? 6??)?1 m????????????50 cm????
????????? 4? 1???????1 m × 1 m???????????? 
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図 3-4 調査期間中の累積捕獲数と環境条件 (地温・土壌水分量・前日降雨の有
無)。調査期間はいずれも 2010 年で、(A) 1 月 26〜29 日・2 月 2〜6 日、(B) 2
月 23〜26 日・3 月 2〜5 日、(C) 3 月 27 日〜4 月 9 日、(D) 5 月 12〜14 日・18
〜20 日、(E) 7 月 28〜31 日・8 月 3〜6 日、(F) 10 月 12〜21 日、(G) 11 月 9〜
12 日・15〜19 日・23〜25 日、合計 67 日。 
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４章	 幼虫の移動分散能力と移動に影響を与える環境要因	 
 
	 移動分散能力は、種のメタ個体群動態や分断されたパッチ状の生息地の維持
などについて論じる際に極めて重要である。メタ個体群を構成する個々の個体
群の存続や絶滅には、新規の個体の加入が重要な要素となるが、これはその種
の移動分散能力に大きく依存する(den Boer 1990)。また、移動分散能力が低い場
合には、移動分散距離自体がその種の生活圏を意味することとなる。そのため、
移動分散距離は、その種の保全計画を策定する際に必要な区域の広さの決定な
どに関わる重要な情報となる。したがって、分布情報と移動距離に関する情報
の両者が揃うことで効果的な保全が可能となり、本章では、ヒメボタルの幼虫
の移動分散距離をお使う。 
	 これまで昆虫類の移動能力に関する調査は、主に飛翔可能な成虫に対して行
われ、幼虫に対してはあまり行われてこなかった(eg. Arakaki et al. 2010)。しかし
ながら、種によっては幼虫期の移動の方が成虫期の移動に勝るとも劣らず重要
と見なすべき場合もあり、ヒメボタルの場合もこのケースに該当すると考えら
れる。第 1 章で述べたように、ヒメボタルは後翅を欠き、また、成虫の寿命も
飼育下で約 1 週間程度と推測されている(大場 2004)。このため雌成虫が長距離
を移動することは困難と考えられ、幼虫期の移動が本種の分布拡大などに繋が
っている可能性が考えられる。これに対して、第 3 章で概説したように、幼虫
ステージの期間は長く、1〜3 年に及ぶと考えられている。したがって、本種に
おいては、幼虫時期の移動分散が種としての移動能力を知る上で非常に重要な
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情報となると考えられる。 
   本章では、前章と同じベイトトラップを用い、幼虫の標識再捕獲調査を行い、
生涯自然平均移動分散距離を求めた。移動分散距離の推定には、拡散方程式を
用いたモデル(Yamamura et al. 2003)を使用した。拡散係数の推定方法は Arakaki 
et al. (2008a; 2008b) によって発表されているが、この推定方法は対象となる生物
の移動分散が環境要因などによって変動する場合は適用することが困難である。 
   実際の生物の移動分散は、環境要因の影響を受ける場合も多いと考えられる。
例えば、Baars (1979) はオサムシ類の移動を追跡調査し、気温の上昇に伴って移
動性が高くなることを示した。ヒメボタルの幼虫もトラップなどによる捕獲調
査から、経験的に降雨の影響を受けるのではないかと考えられてきた（安岡拓
郎	 私信）。そこで、本章では、移動分散距離の推定を行うにあたって、山村(2003)
と新垣ら(2008a;  2008b)によって提案されたモデルの改変を行い、移動分散が環
境要因の影響をうける場合にも適用できるモデルを構築し、ヒメボタルの移動
分散の解析を行った。 
 
方法 
調査地と実験デザイン 
	 調査は、前章と同じ千葉県鴨川市のスギ社寺林(約 1 ha、標高約 70 m)で行っ
た。用いたベイトトラップも前章と同じである。なお、ベイトの交換はベイト
の状態をみて全て１〜２日以内に行った。 
   トラップは 10×10 の格子状に合計 100 個配置した。各トラップには番号標
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識を付けた。格子間隔は 30 cm であり、全てのトラップが 2.7 m × 2.7 m の調
査区 (図 4-1) に入るようにした。調査区は下層植生、倒木や切り株など、移動
分散を遮るものがない比較的均一な場所を選んだ。また、実験を開始する前に
数日間トラップを設置し、調査区内が自然状態で幼虫の生息場所となっている
か確認を行った。 
 
標識再捕獲方法 
	 幼虫の標識は、赤色の油性ソフトペン (Zebra co. Ltd.: Mckie extra fine 
MO-120-MC-R) を用いて行った。標識は幼虫の前胸背板全体に施した。標識個
体は 10×10 の格子の中心に設けた放逐点(図 4-1、＊マークの地点)から放逐し
た。放逐の翌日から全てのトラップの捕獲を確認し、毎日の再捕獲数を集計し
た。捕獲された幼虫は放さず、研究室に持ち帰った。標識に用いた塗料が脱落
しやすかったため、マーキングの有無があいまいな幼虫はプラスティック製の
個別飼育可能なケースに、湿ったキッチンペーパーを敷いてしばらく管理した。
キッチンペーパーに塗料の破片が付着した場合には、標識済みの個体と判定し
た。 
   調査期間中の降雨の有無は、調査時の林床の湿り具合を調べ、アメダス（鴨
川：35º 6.7’ N, 140º 6.0’ E, 5 m a.s.l.）のデータを確認して記録した。このアメ
ダス観測ポイントと調査地との距離は約 10km である。観測データは気象庁「過
去の気象データ検索」（http://www.data.jma.go.jp/obd/stats/etrn/, 2012.10.15、
2012.10.15 確認）から利用した。 
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 標識再捕獲調査は第 1 回を 2009 年 12 月 21-31 日、第 2 回を 2010 年 3 月 26
日-4 月 9 日の期間に行った。放逐された幼虫は、第 1 回が 103 個体、第 2 回が
54 個体だった。第 1 回で再捕獲した幼虫で次回の調査時期まで生残したものは
第 2 回の調査時にも放逐した。放逐した幼虫の齢構成は不明だが、第 2 章で捕
獲された幼虫の体サイズの測定結果から、使用した幼虫の大半は終齢幼虫であ
ったと推測される。 
 
山村モデルと新垣モデル 
	 本章では、山村モデル(Yamamura et al 2003)と新垣モデル(Arakaki et al. 
2008a, b)を基礎として改変を行った。山村モデルは生涯自然平均移動分散距離
の推定に、新垣モデルは拡散係数の推定に用いた。 
   山村(2003)のモデルでは、放逐点からの距離  𝑟!   の地点に設置された番号  𝑖  の
トラップで再捕獲される個体数の期待値が以下で与えられる。 g 𝑟! = !!!!" 𝛿!𝐾! 𝑟! 𝜆! + 𝛿!      (1) 
ここで 𝑁!   は放逐された個体の総数、𝑑は個体数の密度 /𝑐𝑚! 、𝐾! ⋅ は第 2 種
の変形ベッセル関数、λはある地点において個体が死亡する確率、そしてδが
トラップによる死亡率 (除去される確率) である。また、拡散係数を  𝐷  とし、  𝜆!  
および  𝛿!  は、それぞれ𝜆 𝐷と𝛿 𝐷を表す。 
   各パラメータの推定は式（1）によって計算される尤度をもとに最尤推定さ
れる。以下では推定された値を （hat）を付して表す。このとき、平均分散距
離は  𝜋 2 𝜆! + 𝛿! で与えられる. したがって、生涯自然平均移動分散距離は
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トラップによる死亡が起きないとしたとき 𝛿! = 0 の平均分距離に等しいため、
  𝜋 2 𝜆! で 与 え ら れ る 。 標 準 誤 差 は δ 法 を 用 い て 、
  𝜋 2 𝜆! ± SE   𝜆! 𝜋 4𝜆!!.! と表される。ここで  SE   𝜆!  が  𝜆!  の標準誤差と
なる. 
	 新垣(2008a, b)のモデルからは拡散係数が求められる。ここで 𝑁 𝑡 を時刻  𝑡  に
捕獲される個体数とし、𝑆 𝑡 を同時刻までの累積捕獲個体数とする。これらの関
数は次の連立微分方程式の解として与えられる：𝑑𝑁 𝑑𝑡 = − 𝜆 + 𝛿 𝑁，𝑑𝑆 𝑑𝑡 = 𝛿𝑁．解は次のようになる 𝑁 𝑡 = 𝑁!𝑒𝑥𝑝 − 𝜆 + 𝛿 𝑡      (2) 𝑆 𝑡 = 𝑁! 𝛿 𝜆 + 𝛿 1− 𝑒𝑥𝑝 − 𝜆 + 𝛿 𝑡    (3) 
   各パラメータは、式 (2, 3) と調査で得られたデータから、最尤法によって推
定される。推定されたパラメータから、拡散係数は𝐷 = 𝜆 + 𝛿 𝜆! + 𝛿! 、ト
ラップによる人工的な死亡率は𝛿! 𝜆! + 𝛿! または  𝛿 𝜆 + 𝛿 で与えられる。こ
れらの死亡率は、𝑆!を総再捕獲数としたときに𝑆! 𝑁!として与えられる、再捕獲
率に対応する値である。 
 
時間変化する拡散係数の導入 
	 新垣モデルでは、𝐷が定数となっているため拡散速度が時間変化する場合に適
用できない。この問題を解決するために、拡散係数を時刻𝑡の関数𝐷 𝑡 として、
新しくモデルに組み込む。この𝐷 𝑡 を導入すると、式(3)は次のように表される： 
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 𝑆 𝑡 = 𝑁! 𝛿! 𝜆! + 𝛿! 1− 𝑒𝑥𝑝 − 𝜆! + 𝛿! 𝐷 𝜏 𝑑𝜏!! .（4） 𝐷 𝑡 には積分可能なあらゆる関数を適用することができる。ヒメボタルの幼虫
に関しては降雨の影響が指摘されてきたことから、ここでは𝐷 𝑡 を、降雨の影
響下で、値  𝐷!  、降雨の影響がおよばないときには値  𝐷!をとる 2 値関数とした。
すなわち、降雨の影響下における拡散係数は、降雨の影響にない拡散係数の  𝑑!倍 𝑑! =   𝐷!   𝐷!  になるとした。モデルの枠組みでは、上述したように一般の関数
に適用できるが、今回のモデルの適用では拡散係数は 2 つの値しかとらない場
合のみを扱っている。 
   各パラメータ 𝜆, 𝛿,𝑑!, は新垣モデルと同じように、式（4）と実際のデータ
から最尤法によって推定される。また、同様にして推定されたパラメータから  𝐷! 
は、 𝜆 + 𝛿 𝜆! + 𝛿! で与えられる。また  𝐷!は、  𝑑!を幼虫の移動に対する降雨
の影響として、𝐷! ⋅ 𝑑!で与えられる。このモデルでは、λ と  δ  はいずれも線形的
に増加すると仮定している。 
	 これらの推定には Mathematica 8.0.4 (Wolfram Research, Inc. 2012) を用
いた。 
 
結果 
生涯自然平均移動分散距離 
各トラップでの追跡再捕獲数を放逐点からの距離との関係を図 4-2 に示した。
捕獲数は放逐点から離れるほど低下した。調査区の枠上に設置されたトラップ
では捕獲はごくわずかであり、もっとも放逐点からの距離が大きいトラップで
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の捕獲は全くなかった。このことは、今回の調査がモデルの仮定である、トラ
ップの設置範囲が無限に広がっているとする仮定の条件を満たしているものと
考えられた。𝜆!と𝛿!は、第 1 回目と第 2 回目の推定で、ぞれぞれ𝜆!= (24.3 ± 8.9) 
× 10-5 および𝛿!= (32.9 ± 9.9) ×10!!、また𝜆!= (41.0 ± 233.6) ×10!!および𝛿!= 
(16.3 ± 5.0) ×10!!となった(表 4-１)。生涯自然平均移動分散距離 (posterior 
mean ± SE) は、第 1 回では 100.7 ± 18.4 cm、第 2 回目では 245.4 ± 700.0 cm
と推定された(表 4-１)。トラップによる人工的な死亡率𝛿! 𝜆! + 𝛿! と再捕獲率𝑆! 𝑁!は、第 1 回で 0.575 および 0.534、第 2 回で 0.976 および 0.907 となり、
いずれの推定でもよく符合した。 
 
定住率と人工的な死亡率 
推定された定住率 𝜆 と人工的な死亡率 𝛿 は、第 1 回の調査結果からは 5.8 × 10!!"± 0.0134 および (18.1 ± 9.2) ×10!! 、第 2 回からは (11.9 ± 18.3) ×10!! 
および (12.1 ± 6.3) ×10!! と推定された(推定値 ± SE) (表 4-1)。 
 
拡散係数に対する降雨の影響 
	 日ごとの累積再捕獲数と降雨の関係を図 3に示した。降雨が記録されたのは、
第 1 回の調査で第 6 日目（12 月 28 日）の前夜、第 2 回目の調査では第 7 日目
（4 月 2 日）と第 11 日目（4 月 6 日）の前夜であった。それぞれの調査におけ
る幼虫放逐前の直近の降雨日は、第 1 回が 12 月 14 日、第 2 回が 3 月 25 日で
あった。幼虫の放逐後、最初の降雨の翌日および翌々日に再捕獲された幼虫の
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個体数が全体に占める割合は、第 1 回が 78% (43/55) 第 2 回が 86% (42/49)だっ
た。推定された降雨の効果𝑑! = 𝐷! 𝐷! は、第 1 回が 14.2 ± 6.1、第 2 回が 106.0 
± 55.9 となった(posterior mean ± SE) (表 4-１)。拡散係数𝐷!と𝐷!はそれぞれ、
第 1 回で 31.73 および 450.55、第 2 回で 9.01 および 954.54 と推定された。 
 
考察 
生涯自然平均移動分散距離と幼虫の行動圏 
	 生涯自然平均移動分散距離の推定値は、第 1 回で 100.7 ± 18.4 cm、第 2 回で
245.4 ± 700.0 cm となり、本種が全幼虫期間を通しても数メートル程度しか移
動しないことを示唆している。12 月に行われた第 1 回の調査は第 2 回よりも小
さい値が推定されたが、これは太平洋側で冬季に乾燥しがちな気候となること
に関係しているものと考えられる。前章の研究でも、幼虫の成長段階と土壌水
分量の増大によって幼虫の活動性が上がることが示唆されている。また、第 2
回（3-4 月）の調査の結果から得られた推定値 D2の方が第 1 回の推定値よりも
大きかった(表 4-１)ことから、気温も移動分散に関わる要因の 1 つとなっている
可能性がある。 
   同じホタル上科（Elateroidae）に属するジョウカイボン類 2 種（Cantharis 
fusca、 Cantharis livida Coleoptera: Canthariae）の幼虫では, 幼虫の移動距
離が 100m を超え、翅を持つ成虫の移動にも匹敵し分布拡大にも寄与しうる能
力を有すると考えられている(Traugott 2006)。これらジョウカイボン類 2 種の
幼虫に比べて、ヒメボタルの幼虫の移動分散距離は非常に小さく、本種の雌成
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虫と同様に、分布拡大に寄与するような移動は困難であると考えられる。これ
らのことから、本種の個体群は地域固有性が高く、また局所絶滅の危険性も高
いものと考えられる。 
 
降雨中の高い拡散係数と適応性 
	 降雨の効果が 2 日間継続するとしたモデルは、データとよく一致した(表 4-3)。
拡散係数は降雨中およびその翌日に増大し、降雨が移動分散に対し正の効果を
持つことが示唆された。同様な環境条件による移動性の変化は、湿潤な環境に
依存するオオヒキガエル（Bufo marinus）でも報告されている(Schwarzkopf & 
Alford 2002)。オオヒキガエルでは、雨季により速く直線的な移動をし、乾季に
は湿潤な避難場所の周辺に留まるとされる。Schwarzkopf and Alford (2002) は、
被食の危険、乾燥死の危険、エネルギーの消失を 3 つな主要な移動のコストと
して挙げている。ヒメボタルの幼虫も同様に乾燥に脆弱で、湿潤な環境に依存
していると推測されるため、分類学的には近縁でないが、これらのコストは本
種の幼虫でも同様であろうと考えられる。以下では、これらのコストをヒメボ
タルの幼虫の場合に照らして考察した。 
	 第一に、移動中の被食について検討する。残念ながらヒメボタルの幼虫を捕
食する生物に関する情報は少ない。安岡（2010）は、シデムシ類 2 種（Nicrophorus 
quadripunctatus, Carabus yaconinus）、ハサミムシ類 (Dermaptera sp.)、ム
カデ類  (Scolopendromorpha sp.)、そして 2 種のクモ類  (Lycosidae sp., 
Antrodiaetidae sp.)について、幼虫と同じ容器に保管して補食が観察されるか実
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験を行った。これらの中で捕食が確認されたのは、ヨツボシモンシデムシ(N. 
quadripunctatus)とハサミムシ目の 1 種のみであった。今のところこれらの生
物の捕食活動と降雨や水分条件などとの関係は不明であり、幼虫の被食率が降
雨によって変化するかは明らかでない。ホタル科の昆虫の多くはジェネラリス
トの捕食者 (節足動物、鳥類、両生類、爬虫類、魚類など：eg. Lewis and Cratsley 
2008) にとって嗜好されにくい味となっていることが知られている。最近では、
ヘイケボタとその近縁種など数種に関して、捕食者に対する防御的な役割を果
たす器官が存在することがわかっている(Fu et al. 2009; Fu et al. 2007)。 
	 第二に、移動中に乾燥死する危険性について検討する。本種の幼虫は水に対
する耐性が強く、24 時間 20℃の水に浸けた状態でも生存したとする報告がある
(大場 2009)。反対に、多くのホタル類は乾燥には弱いとされる(Buck & Case 
2002)。また、筆者の観察（未発表）でも、本種の幼虫をプラスティック容器に、
乾燥したティッシュペーパーとともに保管した場合、半日足らずで死亡してし
まった。このことから幼虫は乾燥に対して非常に脆弱であると考えられる。し
たがって、乾燥時期の移動は幼虫にとって死亡の危険性の高い行動であり、乾
燥に対するこの脆弱性が、湿潤な条件で移動するよう適応進化するための推進
要因となっていると考えることができる。 
	 第三に、移動分散のエネルギーコストについて検討する。幼虫の餌生物であ
るカタツムリ類に関しては、降雨が活動の誘発要因となっているとされる 
(Wells 1944)。降雨の際には、土壌中の軟体動物類の活動性も高くなっていると
考えられ、幼虫にとってこの時期に移動することは餌を得るために有利な条件
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となっており、移動分散にかかるエネルギーを補うものだと考えられる。以上
の 3 つの検討から、本種幼虫が降雨時およびその影響が続く間に移動すること
は適応的であると考えられる。 
	 本研究におけるモデルの推定は調査データに良く合致し(図 4-3)、降雨が移動
に影響を及ぼすことも進化適応的な観点から指示されるものだが、今後解決さ
れるべき課題も存在する。今回のモデルでは自然の死亡率 k が拡散係数 D とと
もに増加すると仮定した。これは降雨中に移動分散することで自然状態での死
亡率が上昇しない場合には、事実と矛盾した課程となっている。こうした数学
的な解析における問題は、今後の課題としたい。 
 
土壌水分条件と幼虫の移動分散の特性 
	 モデルによる推定結果(図 4-3)から、降雨日とその翌日の期間に移動分散の活
動性が上がることが示唆された。第 3 章でも、土壌水分が自然状態におけるベ
イトトラップの日ごと累積捕獲数に有意に正の影響を与えていた。近年のザリ
ガニ（Procambarus clarkii）の研究では、環境的に均質な状態にいる場合でも、
質的に異なる移動のモード：「短距離（ ‘short-range’ (SR)）」と「長距離
（‘long-range’ (LR)）」を選択する個体がいることが報告されている(Barbaresi 
et al. 2004)。前章の研究では、降雨の影響が検出されず土壌水分条件のみが検
出され、本章の移動分散の解析では降雨がもっともよく幼虫の移動分散行動を
説明できたことに関して、幼虫に以下の様な異なる移動のモードが存在すると
考えると説明することができる。すなわち、幼虫は、棲息環境内で環境条件に
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応じて３つパターン：（1）LR に近い降雨の影響下にある移動、（2）SR に近く
降雨の影響はないものの高い土壌水分条件下での移動、（3）土壌水分量が少な
い乾燥条件におけるほとんど移動を行わないモード、を採っているとする考え
である。 
	 本章で扱ったモデルは、モード（1）と（2）を含み、降雨とトラップによる
捕獲の関係を説明できた（図 4-3）。また、ヒメボタルの幼虫は強い飢餓耐性を
持ち平均で 2 齢幼虫が 101 日間、3 齢幼虫が 94 日間、摂食すること無く生存し
たという報告があり(安岡 2010)、これが乾燥時期にモード（3）をとることを
可能にしていると考えられる。拡散係数の推定から、モード（2、３）では移動
性が極端に落ちていることから、この条件の下では、幼虫は待ち伏せ型の捕食
か、あるいは絶食していると推測される。幼虫は乾燥死などの危険が高まる時
期の移動をさけ、強い飢餓耐性を発達させたものと考えられる。 
	 本種の幼虫に関しては、さらなる移動のモードが存在することも十分あり得
る。最近の動物の移動に関する研究では、行動的に異なる移動：平常（‘‘routine’’）
の移動、および特殊（‘‘special’’）な移動が存在することを示している(Van Dyck 
& Baguette 2005)。ここで、平常の移動とは日常的な餌や交尾相手の探索など
の結果としての移動であり、通常はパッチ内で起こり、頻繁な方向転換を伴う。
本章のモデルで扱ったモード（1、2）はこの平常のカテゴリーに属するだろう。
一方、特殊な移動は、主にパッチ間の移動であり、直線的で方向付けられた移
動を指す。ヒメボタルの生息地情報として、これまでスギ（Cryptomeria 
japonica）人工林に棲息することが多く報告されてきた(大場 2004)。本研究の
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調査地も孤立的なスギ人工林であるが、人工林を造成する際に本種が局所絶滅
した可能性が高く、これらの生息地では他の生息地から個体が移住し新しい地
域個体群を形成したと考えられる。本種の幼虫は、一晩で 15 m 移動したことが
観察されており（藤森憲臣	 私信）、本章での推定よりも長距離を移動する能力
を有することが示唆される。好適な環境にあるパッチ間のギャップを越える能
力は、好適なパッチ内での移動とは区別され(Brouwers & Newton 2010)、特殊
な移動に分類される(Van Dyck and Baguette 2005)。好適でない環境におかれ
たときの移動分散能力については、今後、ヒメボタルの地域個体群の脆弱性に
関するより正確な評価を行う上で、明らかにされるべき重要な課題の１つであ
る。 
 
保全への提言 
	 特殊な条件下で、今回の推定よりも長距離を移動する可能性は依然として残
されているものの、幼虫の生涯自然平均移動分散距離はわずか数メートルに満
たず、本種が急激な環境改変に対して脆弱性である可能性が示唆された。これ
まで検討してきたとおり、D2に比べて D1が小さいことは、乾燥しがちな時期に
移動性が低下することを示している（表 4-1）。また、第 1 回（12 月）の D2が
第 2 回（3-4 月）の調査に比べて小さかったことから、温度が低いことも移動性
が落ちる要因となっている可能性がある。これらのことから、気候が乾燥しが
ちで、かつ寒い時期の生息地の攪乱はヒメボタルに対して特に大きな打撃とな
り得ると予測される。太平洋側では冬季に乾燥しがちであり、この時期の生息
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地の環境改変はその地域個体群を絶滅させる危険性が高い。 
	 幼虫の移動が降雨によって加速されると示されたことから、分布の拡大や好
適な環境への再移入も、より湿潤な条件下で起きやすいと考えられる。したが
って、局所個体群間の孤立の度合いを考えるときは、地理的な距離だけでなく、
生息地間の降水量などによっても評価をすることが必要だろう。 
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表 4- 1 生涯自然平均移動分散距離、拡散係数、および各パラメータの推定結果
（推定値 ± SE） 
D1：降雨の影響下にないときの拡散係数、D2：降雨の影響下での拡散係数。パ
ラメータは、λ：ある地点で死亡（定住）する確率、δ：ある地点で幼虫がト
ラップにより人工的に「死亡」する確率、λD と δD はそれぞれ、D を拡散係数と
したときの λ ⁄D と δ ⁄D にあたる。 
 
Experimental 
intervals 
Mortality rate Natural mean 
dispersal distance 
Diffusion coef. Rain effect 
𝑑! (=!!!!) 𝜆 𝛿 𝜆!  𝛿!  𝐷! 𝐷! 
Dec. 
 (2009) 
5.8×10-10  
±0.0134 
18.1×10-3 
±9.2×10-3 
24.3×10-5  
±8.9×10-5 
32.9×10-5  
±9.9×10-5 
100.7±18.4 (cm) 31.7 450.6 14.2±6.1 
Mar.—Apr. 
 (2010) 
11.9×10-4  
±18.3×10-4 
12.1×10-3 
±6.3×10-3 
41.0×10-6  
±233.6×10-6 
16.3×10-4  
±5.0×10-4 
245.4±700.0 (cm) 9.0 954.5 106.0±55.9 
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図 4-1 標識再捕獲の際のトラップの配置 
計 100 個のトラップが 30cm 間隔の格子状（10×10）に並べられた。アスタリ
スク（＊）は標識個体の放逐点を表す。 
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図 4-2 トラップによる除去の影響の下での移動距離の頻度 
それぞれの点が各トラップに対応し、放逐点からの距離と累世再捕獲個体数を
示す。曲線は式 g 𝑟 = !!!!" 𝛿!𝐾! 𝑟 𝜆! + 𝛿!  によって推定された。ここで、
g(r)：放逐点からの距離ｒで捕獲される個体数の期待値、N0：放逐された個体の
総数、d：トラップの平方 cm あたりの密度、K0 (·)：第 2 種の 0 次変形ベッセル
関数である。パラメータ λD と δD は、それぞれ λ⁄D および δ⁄D であり、λ：あ
る地点で幼虫が死亡（定住）する確率、δ：トラップによって人工的に死亡する
確率、D：拡散係数である。 (A)：第 1 回調査（2009 年 12 月）、 (B)：第 2 回
調査（2010 年 3-4 月）。 
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図 4-3 トラップによる除去の影響の下での、再捕獲数の推移。それぞれの点は、
日ごとの全 100 個のトラップの累積再捕獲個体数を示す。点の左肩の傘マーク
は降雨を表し、網掛け部は降雨の影響が続いていると考えられる期間を示す。
曲線は式 𝑆 𝑡 = 𝑁! 𝛿! 𝜆! + 𝛿! 1− 𝑒𝑥𝑝 − 𝜆! + 𝛿! 𝐷 𝜏 𝑑𝜏!!  によって推
定された。ここで S(t)：時刻 t における捕獲数の期待値、N0：放逐された個体
数、 D(τ)：時間変化する拡散係数を表す 2値関数である。パラメータ λDと δD は、
それぞれ λ⁄D および δ⁄D であり、λ：ある地点で幼虫が死亡（定住）する確率、
δ：トラップによって人工的に死亡する確率、D：拡散係数である。 (A)：第 1
回調査（2009 年 12 月）、 (B)：第 2 回調査（2010 年 3-4 月）。 
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５章	 分布規定要因と潜在的生息地	 
 
	 本章の内容は、雑誌掲載の形で刊行する計画があるため公表できない。５年
以内に出版予定。 
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６章	 総合考察	 
 
	 本項の内容は、雑誌掲載の形で刊行する計画があるため公表できない。５年
以内に出版予定。 
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 本項の内容は、雑誌掲載の形で刊行する計画があるため公表できない。５年
以内に出版予定。 
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 今回得られたこれらの知見は、以下のような形で保全活動に活かすことがで
きる。 
	 まず、生息地の発見は保全の前提条件として重要であるが、ヒメボタルでは、
成虫の発生ピークは非常に短いことから、取組に工夫が必要である。一つには、
発生ピーク時に関する情報から、時期を選んで調査を行うことが効率的である。
本研究から、ヒメボタルに関しては、晩秋あるいは成虫発生の約２～３か月前
の降雨後に幼虫のトラップ調査を行うことが有効であることが示唆された。ま
た、本研究で提案したような統計的手法を用いた分布予測モデルにより、生息
する可能性の高い地域を把握することも重要である。 
	 生息する可能性の高い地域が把握できた次の段階では、実際に生息を確認す
る調査を実施することになり、またその際、何回の調査で発見できなければ生
息していないと判断できるかどうか、といった問題について検討しなければな
らない。この問題を定量的に高い精度で取り扱うためには、今回作成した統計
的分布確率予測モデルの検証が必要であるが、現在確認されている生息地以外
でのデータが得られていないため困難を伴っている。また、統計的分布確率予
測モデルの他、発生に関する時間的な情報や生息している場合に実際に発見で
きる確率についての情報を総合する必要があるが、定量的な情報は不足してい
る。複数回の調査を行っても発見できない場合に生息確率がどの程度残ってい
るかが計算できれば、より円滑に生息地探索を行うことができる。これらのこ
とは今後の課題である。 
	 移動分散能力が乏しいことは、環境保全上、特別に考慮すべき事項である。
移動分散能力が高ければ、一度同種個体群が絶滅したパッチへも他のパッチか
ら再移入可能となるので、環境改変に対する脆弱性が緩和される。逆に、移動
分散能力が低い場合には、絶滅の危険性が高くなるので、保全にあたっての優
先順位を高く決める必要が生じる。ヒメボタルの場合には、雌成虫で後翅が退
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化し移動分散能力がきわめて低いと推測されていたが、本研究では数値的に実
証された。今回の研究では、環境改変への対応や遺伝子交流に寄与するような
パッチ間の移動については十分明らかにできなかったが、移動分散能力が低い
がゆえに優先的な取り扱いが必要であることを強調できる根拠となる。 
	  
	 ホタル類全体の保全を考えるとき、本研究で取組めなかった課題も残されて
いる。 
	 まず、色々な形質に系統的制約が認められ、ことに同属では互いに似た性質
を多く共有するものの、ホタル類には幅広い多様性、変異が見られる。ホタル
類のコミュニケーション方法には、発光あるいはフェロモンによる方法がある。
行動特性も昼行性・夜行性といったタイプがあり、幼虫の生活様式に関しては
地表徘徊や倒木内生活などのさまざまな変異が知られている。こうしたなか、
日本のホタル類の８割以上の種（43 種５亜種）が島嶼地域に生息するなか、こ
れらのホタル類の生態学的情報はほとんど明らかにされていないのが現状であ
る。さらに、こうした島嶼地域の固有種の地域個体群でも、個体数の減少や絶
滅の恐れが出ている。これら希少種の調査は、普通種や大発生種に比べると膨
大な努力を必要とするが、陸生ホタル類の生態の網羅的な解明を目指すことは、
環境要因と生息条件についてのより一層詳細な理解につながるものと期待でき
る。これらの種では、生態学的研究と保全活動を同時並行的に行う必要がある
が、研究においては、まずは生息地の特定と分布規定要因の解明が急務である。
近縁種の分布が互いに類似するということは他の生物の分類分群では報告され
ている（Peterson 1999）ので、普通種から始めて同属の希少種の分布に見当を
つけて生息地の発見を目指すなど、分布推定モデルの精度向上と生息地発見を
同時並行で進めて行くことが今後のホタル類の保全の促進に有効であろう。第 5
章では、ヒメボタルの調査期間中に並行して、日中、主に昼行性の他の陸生ホ
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タル類の調査を行い、ルートセンサス法が多数の陸生種に適用できることが示
された。これらの調査は、今後こうした研究を行う際の出発点として活かすこ
とができるだろう。 
 
	 本研究で取組めなかったもう一つの課題は、環境保全の問題を考えるときの、
市民との協力関係についてである。多くの市民の理解を得ながら保全活動を行
うことが環境保全においては大きな力を持っており、環境保全を実現するため
には、専門家による科学的知見の充実は無論重要であるが、それだけでは不十
分であると考えられる。ヒメボタルはこの問題についても深い関わりを持って
いるといえる。ヒメボタルは、広く市民的な関心を呼ぶ種であり、同種が 50 年
ぶりに再発見された千葉県では、すぐに地元新聞などのメディアに取りあげら
れ、観察会などが企画・実行された。長期間にわたって生息が確認されなかっ
たことは、本種が日常的には目に付きにくい存在であることを意味しており、
保全を考える上では弱点といえるが、いったん発見されれば広く関心を呼ぶこ
とは保全にとっての長所である。本研究で取り組んだ分布地域の推定は、この
ような弱点を克服し長所を活かすことにつながる可能性を持っており、重要な
取組と考えられる。今回の推定結果は、ヒメボタルの潜在的生息適地が分布確
認地点の周辺に限定されるというものであったが、今後、データが追加されれ
ば分布推定モデルにもより一層の改善を見込むことができる。近年 GIS などの
システムの発展が著しく、市民が GPS 付き携帯デバイスなどを利用して生息地
のマップ作りに協力し、データの集積に寄与することも十分期待できる。本種
のこのような特性を活かすことは今後の大きな課題である。 
 
	 以上、本研究はヒメボタルの生態学的研究を行ったもので、多様性のあるホ
タル類にあって、発光型コミュニケーション・夜行性・地表徘徊型幼虫という
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タイプの一種についての研究である。また、市民との連携など、保全を考える
とき重要な問題も残されている。ホタル類の保全に向けての道のりはまだまだ
長いが、今後のホタル類全体の保全を目指してゆく上で有用な一歩となること
を期待したい。   
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